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‘Estamos actuando como si la diftrmcia entre el cspacio 
y el tiempo juera dada como una difirmcia obvta 
y constituida. Ahora him, como Hegel y Heidegger nos recuerdan, 
uno no puede tratar al cspacio y al tiempo como dos conceptos separa¬ 
tes o como dos tanas’ 
(Derrida, 1982: 55) 


RESUMEN 

Las contribudones al metodo y a la teorfa de la panbiogeografia se re vis an en reladon al 
interes neozeolandes que surgio a finales de 1970 y prindpios de 1980. La panbiogeografia 
fue desarrollada por Leon Croizat en los anos 50, pero ignorada por prominentes teoricos 
evolutivos en favor de las explicadones tradicionales de distribucion geografica estableci- 
das desde los tiempos de Darwin. El interes neozeolandes provee una reevaluadon crftica 
del trabajo de Croizat y de su mantenida relevancia en la teorfa evolutiva a traves de 
nuevos progresos en el metodo y en la smtesis. 

La panbiogeografia se prcsenta en esta revision como una exploracion de la paradoja de 
Hooker -el problema de integrar aspectos contradictorios de tierra y vida en el espado / 
tiempo. El enfbque que Croizat did a la biogeografia involucro analisis de distribucion 
geografica enlazando localidades para formar graficos de lrneas llamados trazos. El analisis 
y la interprctaddn de los trazos se ha desarrollado mediante la aplicadon de tecnicas de la 
teorfa de graficos para medidas cuantitativas y estadisticas de las interrelaciones entre tra¬ 
zos, y de su significaddn biogeografica. 

Los enfoques panbiogeograficos han desarrollado la aplicaddn de definir rasgos llamados 
‘lrneas de base 5 que representan caracteres espadales de homologia en biogeografia. Las 
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cuencas oceanicas comprenden importantes caracteres biogeograficos para la orientadon 
de los trazos por las lineas de base. Este enfoque ha resultado en un nuevo sistema de 
clasificadon en el cual las cuencas oceanicas son las regiones biogeograficas naturales mien- 
tras que las grandes mas as de tierra se encuentran localizadas en los limites region ales. 
Esto resudve los conflict os y contradicdones inherentes a las dasificaciones geograficas 
desarrolladas desde Wallace en addante. 

La correlacion panbiogeografica de los trazos con caracteres tectonicos provee una base 
geografica para interpretar la relacion evolutiva entre la tierra y la vida. Diferentes trazos 
estandar son comparados en referenda a los caracteres tectrinicos asociados tales como 
zonas tectonicas de expansidn, sistemas de fall as y zonas de sutura. Predicdones geologicas 
noveles fiieron generadas a partir de la congruencia distribucional y tectonica ilustrada 
para las Americas, y para Nueva Zelandia, en donde un nuevo modelo de arcos paralelos 
ha sido propuesto para su historia natural y su evoludon. 

Las implicaciones conceptuales en ecologia evolutiva son exploradas en terminos de la 
vida evolucionando como una capa ‘geologica’, en d6nde las reladones organismo-medio 
ambiente evolucionan a traves de la co-construcdon de procesos interdependientes antes 
que por la interacdon de organismos y medio ambiente como entidades, preformadas 
separadamente. El progreso de la panbiogeografia durante las dos ultimas decadas provee 
una contribucion significativa a la teoria evolutiva a traves del desarrollo contmuo de una 
smtesis espado-temporal para entender procesos biologicos y geologicos responsables de 
la biodiversidad local y global. 

Palabras clave: biogeografia, conservadon, Croizat, ecologia, espado, evoluddn, geo- 
grafia, geologia, Hooker, mdodos, panbiogeografia, tiempo. 

ABSTRACT 

Contributions to the method and theory of panbiogeography are reviewed in relation to a 
New Zealand interest that arose from the late 1970s and early 1980s. Panbiogeography 
was developed by L&>n Croizat in the 1950s, but ignored by prominent evolutionary 
theorists in favour of traditional explanations of geographic distribution established from 
Darwin’s time. The New Zealand interest has provided a critical reappraisal of Croizat’s 
work and its continued relevance to evolutionary theory through new developments in 
methods and synthesis. 

Panbiogeography is presented in this review as an exploration of Hooker’s paradox - the 
problem of integrating contradictory aspects of earth and life in space/time. Croizat’s 
approach to biogeography involved analyses of geographic distribution by linking localities 
together to form line graphs called tracks. Analysis and interpretation of tracks has been 
developed by application of graph theory techniques for quantitative and statistical measures 
of track inter-relationships and their biogeographic significance. 

Panbiogeographic approaches have developed the application of defining features called 
‘baselines’ that represent spatial characters for biogeographic homology. Ocean basins 
comprise important biogeographic features for the baseline orientation of tracks. This 
approach has resulted in a new classification system where ocean basins are the natural 
biogeographic regions while major landmasses are located at regional boundaries. This 
subsumes the conflicts and contradictions inherent in the geographic classifications 
developed from Wallace onwards. 
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Panbiogeographic correlation of tracks with tectonic features provides a geographic basis 
for interpreting the evolutionary relationship between earth and life. Different standard 
tracks are compared in reference to the associated tectonic features such as spreading 
ridges, fault systems and suture zones. Novel geological predictions generated from 
distributional and tectonic congruence illustrated for the Americas, and for New Zealand 
where a novel parallel arcs model has been proposed for its natural history and evolution. 
The conceptual implications for evolutionary ecology are explored in terms of life evolving 
as a ‘geological’ layer where organism-environment relationships evolve through 
coconstruction of interdependent processes rather than by interaction of organisms and 
environments as separately preformed entities. Progress in panbiogeography over the last 
decade provides a significant contribution to evolutionary theory through the continued 
development of a spatiotemporal synthesis for understanding biological and geological 
processes responsible for local and global biodiversity. 

Key words: biogeography, conservation, Croizat, ecology, evolution, geography, geology, 


Hooker, methods, panbiogeography, space, 

INTRODUCCION 

La panbiogeografia ha estado directa 
o indirectamente en el centro del debate 
biogeogrdfico durante las dos ultimas de- 
cadas. Desarrollada y articulada princi- 
palmente por Leon Croizat (1952; 
1958), la panbiogeografia dio una pers- 
pectiva global a la biogeografia, en la cual 
la informadon distribudonal quedaba es- 
tablecida como la c autoridad’ directa en 
la biogeografia. Atraves de analisis com- 
parativos e interpretacion de distribucio- 
nes, Croizat identified los modelos 
biogeogrificos y centros evolutivos prin- 
cipales o estandar. A partir de este co- 
mienzo, Croizat desarroilo una suites is 
de las implicaciones biogeogrificas para 
comprender la evolucion en el espacio y 
el tiempo. Croizat creia que la teoria evo- 
lutiva tradicional reconocia al espacio y 
al tiempo solo en el nombre -menciona- 
dos, pero tornados gratuitamente-, 
como elementos del ‘escenario’ sobre el 
cual la evolucion tuvo lugar. Croizat creia 
que la consideracion explicita del espa¬ 
cio y del tiempo era esencial para cual- 
quier teoria evolutiva competente (ver 


time. 

Craw, 1988; Croizat, 1988, para co- 
mentarios generales). El enfoque de 
Croizat fue tratar la biogeografia como 
una disciplina con derecho propio, que 
pudiera generar ‘evidencias’ sobre evo¬ 
lucion en el espacio y en el tiempo, antes 
que confiar en presunciones sobre el es- 
pado / tiempo derivadas de la geologia, 
la ecologfa, la sistematica, la genetica, etc. 
La eleccion de Croizat por el prefijo ‘pan’ 
reflejo su enfoque uniforme haefa la 
biogeografia, que no distingufa entre 
plantas y animales, dife rentes medios de 
dispersion, o presuntos origenes evolu¬ 
tivos basados en fosiles o teorfas 
geologicas. El metodo y la sintesis de la 
panbiogeografia de Croizat es actual- 
mente la base para la investigacion en 
nuevas percepciones biogeograficas y 
para extender la sintesis entre la biolo- 
gfa y la geologia. 

Esta revision cubre las contribudo- 
nes al mdodo y a la sintesis panbiogeo- 
grafica de la decada 1980-90 (y un anexo 
a la decada posterior), las cuales stirgie- 
ron prindpalmente de autores en Nue- 
va Zelandia y de sus colaboradores de 
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Ultramar. El interes ncozeolandes no re¬ 
presents una ‘escuela’ de pensamiento, 
porque los participantes no se adhieren 
a ninguna serie de principios o teonas 
biogeograficas. Los programas de inves- 
dgacion son a menudo definidos en ter- 
minos de una esencia que define el pro- 
grama, pero esta aproximacidn a la 
panbiogeografia seria enganosa. 
Croizat (1964) declare que no existian 
ultimas verdades que la panbiogeografia 
tuviera que atacar o defender. Gray 
(1988a) sugiere que la panbiogeografia 
era un ejemplo de individuos 
sociopoliticos en donde las caractensti- 
cas del programa eran contingentes so- 
bre los participantes en lugares y tiem- 
pos particulares. Actualmente existe un 
difundido interes en el analisis explfcito 
y en la crftica del trabajo de Croizat con 
respecto a la relacion evolutiva entre la 
tierra y la vida, y el papel de la distribu¬ 
tion geografica como una fuente de in¬ 
formation espacio-temporal. Esta inves¬ 
tigation implica diversidad de puntos de 
vista con respecto a diferentes problemas, 
y a veces, a diferentes filosofias. 

La perspectiva que aquf presento hard 
una distincion nlativa entre lo que pue- 
de ser descrito como el ‘metodo’ 
panbiogeografico, interesado en el arti- 
lisis de distribution, y la ‘sfntesis 5 
panbiogeografica, que abarca considera- 
ciones sobre las implicaciones del espa- 
cio / tiempo de la biogeografia en la teo- 
ria y en la investigation evolutiva. Es el 
proposito de esta revision describir los 
aspectos gene rales del metodo y de la 
sintesis explorados en las dos d&adas 
pasadas, y ofrecer a los lectores una apre- 
ciacion de la diversidad y relevancia de 
la panbiogeografia en la teorfa evolutiva 
de hoy dia. 


DESARROLLOS HISTbRICOS 

Los esfuerzos iniciales de Croizat 
fueron ignorados por prominentes fun- 
dadores de la “nueva sintesis” (p. ej., 
Ernst Mayr y George Gaylord Simpson), 
y mas tarde trivializados en los anos 70 
por la opinion ampliamente aceptada de 
que los metodos cladisticos de analisis 
de area convertian en redundantes las 
contribuciones panbiogeograficas de 
Croizat. El renovado interes en la 
panbiogeografia fue iniciado por Robin 
Craw con respecto a la biogeografia de 
Nueva Zelandia (Craw, 1978; 1979) y 
al problema de homologfa y clasificadon 
biogeografica (Craw, 1982; 1983; 
1985). Un numero de cuestiones te6ri- 
cas y conceptuales relacionadas fueron 
tambien reunidas en este tiempo en una 
edicion especial de TUatara dedicada a 
la panbiogeografia (Craw & Gibbs, 
1984), incluyendo procesos evolutivos 
(Grehan, 1984), principios botanicos 
(Heads, 1984), y una contribucion his- 
torica postuma, escrita por Croizat an¬ 
tes de su muerte en 1982 (Croizat, 
1984). 

Desde mediados hasta finales de los 
anos 80 el interes neozeolandes se 
diversified con una mayor consideracion 
de las implicaciones evolutivas (Gray, 
1987; 1988a; 1988b; Grehan & 
Ainsworth, 1985; Heads, 1985a; 
1985b), filosofia de la ciencia (Craw & 
Weston, 1984), el problema del espa- 
cio / tiempo (Craw, 1988), la metodo- 
logia biogeografica y sus inter-relaciones 
con la geologia, ecologfa y sistematica 
(Craw, 1988; Craw & Page, 1988; 
Gray, 1988b; Page, 1987). Una edicion 
especial de panbiogeografia de la Bspista 
diBiolopfia (1988) presento articulos so¬ 
bre las implicaciones evolutivas del es- 
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pacio / tiempo (Grehan, 1988), las rai- 
ces historicas e intclectuales dc la 
panbiogeografia en relacidn con los prin- 
cipales movimientos filosoficos euro- 
peos y el desarrollo del postmodemismo 
(Craw & Heads, 1988), y sobre pers- 
pectivas panbiogeograficas expresadas en 
programas individuales de investigacion 
(Cumo, 1988; Chiba, 1988). 

Croizat (1964) creia que una teoria 
evolutiva comprensible no podia darse 
sin una biogeografla competente, ya que 
la biogeografla provefa el registro evo- 
lutivo en el espacio / tiempo. Esta creen- 
cia se reflejo en su principio de que la 
evolucion = espacio + tiempo + for¬ 
ma. El espacio / tiempo es tanto una 
parte de la evolucion como lo es la for¬ 
ma ffsica de los organismos, y la 
biogeografla tiene, por tanto, relevancia 
directa en todas las ram as de la biologia 
evolutiva y de la geologia. Este alcance 
multidisciplinario se desarrollo en Nue- 
va Zelandia y condujo al Primer Simpo- 
sio de Panbiogeografia en 1988, que es- 
tuvo patrocinado por el Museo Nacio- 
nal de Nueva Zelandia con el apoyo del 
conservador de Mollusca, F. Cumo, y del 
director, J. Yaidwin (Grehan, 1990a). 
El simposio invito a los participantes a 
considerar si la panbiogeografia habfa 
contribmdo constructivamente a la his- 
toria natural de Nueva Zelandia o no. 
Las act as se encuentran publicadas en una 
edicion especial del New Zealand Journal 
of Zoology (volumen 16), y contiene 20 
articulos que abarcan cuestiones gene- 
rales y especificas en metodologfa, geo- 
logfa, ecologfa, geografia, historia, taxo- 
norma y ciencias de la conservation (ver 
ademas el anexo al final). 


LA PARADOJA DE HOOKER 
La distribucion geografica did a 
Darwin evidencias importantes sobre el 
origen de las especies, pero esta percep- 
cion estuvo limitada a un mundo en 
donde el espacio y el tiempo compren- 
dian las dimensiones separadas de un 
contenedor medio-ambiental dentro del 
cual tuvo lugar la evolucion (Craw, 
1988). El espacio y el tiempo eran to¬ 
rnados gratuitamente: los organismos 
evolucionan; el espacio y el tiempo no, 
y el problema en la biogeografla estaba 
en conectar las disyunciones de una geo- 
grafla estatica, externa. En la teologia 
natural las lagunas se conectaron median- 
te la migracion desde un unico lugar de 
nacimiento o, mas tarde, multiples cen- 
tros de creacion. Con los comienzos de 
la biologia evolutiva, el mismo enfoque 
se presento otra vez mediante la duali- 
dad de migracion versus ‘puentes terres- 
tres’. Charles Darwin y su colega Joseph 
Hooker se enzarzaron en una larga, pero 
cordial, discusion sobre la evolucion de 
la distribucitin geogrdfica (Grehan, 
1988). La preferencia de Darwin por un 
proceso de migracion desde los lugares 
de nacimiento, o centros de origen, es 
bien conocida. 6sta reflejaba la creencia 
decimononica y victoriana del Viejo 
Mundo del hemisferio norte como lu¬ 
gar de origen y de la diseminacion de la 
dominancia poKtica y cultural del mun¬ 
do (Craw, 1988). Los principales inte- 
reses de Hooker estaban centrados en la 
distribucion geografica mas que en me- 
canismos de adaptacion medio ambien- 
tal, y gran parte de su atencion y expe- 
riencia estuvo enfocada en el origen de 
las biotas (Croizat, 1958: 1282-1302). 
Hooker favorecia las conexiones terres- 
tres pasadas, tales como las de Nueva 
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Zelandia y Suramerica, para explicar sus 
similitudes bioticas. El marco conceptual 
frente a Darwin y Hooker implicaba la 
altemativa que vino a resucitarse en los 
anos 70 mediante el debate de la 
vicarianza (puentes de tierra / deriva con¬ 
tinental) y de la dispersion (migracion) 
(Grehan, 1990b). 

El trabajo de Darwin en historia na¬ 
tural tendio a centrarse en ejemplos es- 
pecfficos, tanto singularmente como co- 
lectivamente, y para tratar el problema 
de la vicarianza / dispersion utilizo un 
enfoque experimental para comprobar la 
efectividad de diferentes “medios de 
dispersirin”. Hooker quedo lo suficien- 
temente impresionado con los resulta- 
dos como para dar mayor credito al po- 
der de la migracion, aunque se mantuvo 
turbado sobre la cuestion principal -si 
tanto la hipotesis de migracion como la 
de los puentes terrestres podfan explicar 
completamente cualquier situation dada, 
por lo que la election de una sobre la 
otra no ofrecfa realmente una solution 
(Grehan, 1988). Permanecid esta para- 
do j a en necesidad de una nueva teoria 
(es decir, un marco metodologico y con¬ 
ceptual) que aun no exisria. 

Una paradoja como la enfrentada por 
Hooker puede describirse como una 
oposicion binaria (Gray, 1987; 1988a). 
Un proceso natural se presenta e inter- 
preta en terminos de altemativas irrecon- 
ciliables y mutualmente exclusivas. Las 
altemativas son, sin embargo, tambien 
mutuamente interdependientes con cada 
una existiendo como complice de la otra 
(Sptvak, 1976). Gray (1987) sugiere que 
muchas de tales elecciones binarias re- 
presentan, en teoria evolutiva, falsas opo- 
siciones que tienden a legitimar practi- 
cas y perspectivas tradicionales, mas que 


a contribuir a nuevas percepciones de los 
procesos naturales. En este contexto, la 
panbiogeografia es significativa por su 
operation de un metodo biogeografico 
que exeluye la geografia estatica del mar¬ 
co de la vicarianza-dispersion (Craw, 
1988; Grehan, 1988; 1990c; Page, 
1990a) mediante el desarrollo de nue- 
vos conceptos de region biogeografica y 
homologia biogeografica. Estos progre- 
sos resuelven e incorporan las contradic- 
ciones presentes en la biogeografia tra- 
dicional desde el tiempo de Darwin has- 
ta hoy. Las cuestiones metodologicas y 
conceptuales se presentan en las siguien- 
tes secciones. 

METODOS 

panbiogeogrAficos 

Existen cuatro elementos principales 
en el metodo panbiogeogrdfico de 
Croizat: trazos (tracks), Eneas de base 
(baselines ), centros de masa (main 
massings) y nodos (nodes). Los trazos 
representan probablemente el aspecto 
mejor conocido de la biogeografia de 
Croizat. Los trazos identifican las coor- 
denadas espacio-temporales de una dis- 
tribucion mediante Eneas dibujadas en 
un mapa que conectan localidades 
disyuntas. Un trazo NO es sinonimo de 
distribucion. Una distribucion compren- 
de una serie de localidades individuales 
(Fig. 2a), pero el trazo de una distribu¬ 
cion registra ambas, las localidades y sus 
coordenadas espacio-temporales, es tan- 
do el tiempo rep resen tado en la diferen- 
ciacion de los taxones (Fig. 2b). La teo¬ 
ria biogeografica esta tradicionalmente 
constrenida dentro de la oposicion 
binaria entre el modelo y el proceso. Una 
distribucion (el modelo) es el resultado 
de un proceso (la dispersion) tal que el 
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proccso no puede scr representado como 
un modelo. Esta es una limitacion acep- 
table en la cual cl termino “dispersion” 
deriva de la ecologia para enfatizar el 
movimiento activo o migration de or- 
ganismos, pero Croizat alejo a la 
biogeografia de esta dicotomia de mo¬ 
delo / proceso mediante el reconocimien- 
to de una referenda biogeografica para 
el termino “dispersion”. Si dispersion se 
refiere a la evolution de la distribution, 
esta implica dos elementos interde- 
pendientes: un cambio en las localida- 
des, o coordenadas es patio-temporales 
(p. ej., c una translation en el espacio 5 ), y 
un cambio en los caracteres fisicos (p. 
ej., evolution de la forma [form-making ]) 
(Fig. 3) (Grehan& Henderson, 1991). 
La transladon en el espacio y la evolu¬ 
cion de la forma se representan 
geograficamente en forma de coordena¬ 
das de trazos que Croizat trato como 
modelos de dispersion. 


Croizat (1952; 1958) no se centre 
en un modelo explicito para la construc¬ 
tion de los trazos, y parece haber utili- 
zado diferentes enfoques (Page, 1987; 
Henderson, 1990; Heads, 1990a). 
Croizat (1964) consideraba los trazos 
estandar como sumarios ‘estadisticos’ de 
medias biogeograficas. La base estadis- 
tica y cuantitativa para el analisis de los 
trazos ha sido recientemente explorada 
en t^rminos de la teoria de graficos. Si 
los trazos son tratados como graficos de 
lineas puede que sea posible desarrollar 
medidas consistentes de afinidades 
biogeograficas. Este potencial meto- 
dologico ha sido investigado para un tipo 
de grafico lineal: el arbol de mfnimas 
distancias (minimal spanning tree ). El 
arbol se forma mediante la conexion de 
localidades en un orden que de el mmi- 
mo total de longitud lineal. Este es el 
modelo mas simple para la construccion 
de trazos y puede que sea el mas repre- 



Fig. 1. Le6n Croizat, autor y promotor de la panbiogeografia. 
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Fig. 2. Diferencia conceptual entre una distribudon: a) como un conjunto de localidades, y 
un trazo biogeografico de dispersion; b) incorporando las coordenadas espado/tempora- 
les de una distribudon- un bio-geo-grafico. 


Biogeografia tradicional 

Significado ecol6gico: Dispersion — migracion 
Panbiogeografia 

Significado biogeografico: Dispersion - evolucion de la distribucion 

por lo cual: 

Distribucion = espacio y forma 

Dispersion = translacion en el espacio + generacion de la forma 


Fig. 3. Comparadon de los diferentes significados dd tdmino ‘dispersidn’ en la biogeografia 
tradidonal y en la panbiogeografia. 
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sentativo del enfoque de Croizat. Page 
(1987; 1990b) identified tres etapas 
principales en la construccion de los tra- 
zos: 1) marcar el registro de localidades 
de cada taxon en un mapa (Fig. 4a); 2) 
conectar todas las localidades de cada 
taxon por medio de un arbol de mini- 
mas distancias (Fig. 4b); y 3) conectar 
cada uno de los arboles de minim as dis¬ 
tancias para todos los taxones mediante 
mas enlaces de minimas distancias (Fig. 
4c). Se encuentra implicita en esta cons¬ 
truccion de trazos una interaccion entre 
la informacion sistematica y la geografi- 
ca. El trazo de Gossipiutn , por ejemplo, 
(Fig. 4c) conecta entre si a las Galapagos, 
Revilla Gigedo y la Baja California, mas 
que estar ninguna de ellas conectadas con 
America Central, porque comparten un 
taxon que no se encuentra en esta ulti¬ 
ma (Page, 1987; 1990b). 

Page (1987) explore varias posibili- 
dadcs para la aplicacion de la teorfa de 
grdficos en la construccion de trazos. Los 
arboles de conexkSn toman dos formas, 
dirigidos ( directed ) y no dirigidos 
(i undirected ). Los arboles dirigidos son 
de interes biogeogrdfico porque ayudan 
a identificar los centros geograficos 
involucrados con los origenes de un gru- 
po (p. ej., los taxones evolucionan den- 
tro de un sector espacio-temporal parti¬ 
cular antes que uniformemente sobre 
todo el globo). La orientacion de un 
trazo hacia un sector geografico parti¬ 
cular es dada por la designation de una 
linea de base. Una linea de base identifi- 
ca la primera caracteristica diagnostica 
de un trazo individual o trazo estandar 
de acuerdo con que sector de la tierra se 
encuentra geograficamente mas proximo 
al trazo. El caracter de linea de base mas 
comun utilizado por Croizat involucra 


caractensticas geograficas / geologicas 
dentro del alcance de un trazo. A escala 
global las cuencas ocednicas eran a me- 
nudo utilizadas como los principales ca- 
racteres de linea de base para delimitar 
el sector geografico de un trazo (Fig. 5a). 
Trazos individuals compartiendo la mis- 
ma linea de base o caracter diagnostico 
comprenden trazos estandar que son 
interpret ados como rep resen tan tes de 
biotas ancestrales (Craw, 1983; 1985; 
Page, 1987). El enfoque de la linea de 
base puede sugerir homologias en dis- 
tribuciones que de otro modo podrian 
parecer tener muy poco en comun. Por 
ejemplo, los trazos de Magnolia y 
Aristotclia no tienen un traslapo geogra¬ 
fico, pero puede que compartan una li¬ 
nea de base Pacifica (Fig. 5b). La asig- 
nacion de una linea de base no siempre 
es clara, debido a los complejos mode- 
los de informacion geograflca y 
filogenetica. 

Page (1987) presentri un enfoque 
cuantitativo que incluia matrices de co- 
nexirin basadas en afinidad filogenetica 
o, allf en donde la informacion 
filogenetica no estaba disponible, en 
minimas distancias geograficas. Para una 
serie de localidades en un trazo, a cada 
par de puntos conectados le es dado el 
valor T y a aquellos sin conexion les son 
designados im valor de £ 0 5 . Un trazo no 
dirigido conectando puntos solo en base 
a los vecinos mis proximos, produce una 
matriz simetrica (Fig. 6a). Si la direction 
se orienta lejos de la linea de base (Nue- 
va Guinea, en este ejemplo) el valor 1 es 
dado unicamente para aquellas localida¬ 
des conectadas desde el primer al segun- 
do punto en la matriz, resultando en una 
distribucion asimetrica de valores en la 
matriz (Fig. 6b). Page (1987) sugiere 
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Fig. 4. Ilustrad6n de tres etapas cn el delineamiento de trazos como un arbol de minimas 
distandas: a) puntualizar la distribuddn de cada tax6n; b) dibujar un arbol de minimas 
distandas para cada tax6n; c) conectar cada taxon mediante un irbol de minimas distan¬ 
das. Ejemplo tornado de Croizat (1964) como fuera analizado por Page (1990b). 
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Fig. 5. Concepto de lmeas de base oceanicas para diferendar trazos dibujados como irboles 
dc minimas di stand as: a) a los trazos que cruzan diferentes cuencas oceanicas sc les asig* 
nan lmeas de base distintas (ejemplo hipotdico) (segun Craw & Page, 1988); b) distri- 
buciones con diferentes extensiones geograficas pueden compartir una lmea de base co¬ 
rn un tal como el Paafico en este ejemplo de Magnolia y Aristotelia. 
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quc cste enfoque podria identificar el 
lugar donde se solapan dos o mas tra- 
zos, para revelar varias posibilidades: la 
presencia de trazos con diferentes pola- 
ridades, diferentes distribuciones 
ancestrales dentro de la misma geome- 
tria total del trazo, o traslapo de distin- 
tos trazos para organismos con relacio- 
nes filogeneticas localmente congruen- 
tes. 

Craw (1989) apliccS un enfoque cuan- 
titativo al analisis de trazos para la com- 
paracion de relaciones biogeograficas de 
las Islas Chatham en Nueva Zelandia. 
Las Islas Chatham comparten afinidades 
bioldgicas con areas de gran endemismo 
del norte y del sur de ‘las islas principa- 
les’ de Nueva Zelandia, y £stas han sido 
tradicionalmente interpretadas como el 
resultado de migraciones aleatorias. 
Craw (1989) identified las afinidades de 
los trazos construyendo una matriz taxon 
/ trazo a partir del analisis de compatibi- 
lidad de caracteres. Trazos estandar, sep¬ 
tentrional y meridional, se dibujaron a 
partir del dique mas grande de distribu¬ 
ciones compatibles (Craw, 1989: 301). 
Los mayores cliques fueron analizados 
estadisticamente para una asociacion 
aleatoria utilizando una prueba de 
aleatoriedad de matrices. Los resultados 
sugirieron que una migracion individual 
aleatoria de los taxones no podia pro¬ 
veer la explicacion mas sencilla de sus 
modelos de distribucion (p < 0.04), y 
apoyaron la interpretation de cada di¬ 
que principal como rastro de una biota 
ancestral conectando a las Chatham al 
norte y al sur respectivamente. El trasla¬ 
po de trazos estandar en las Chatham 
identifica a estas islas como un nodo 
biogeografico (Fig. 7). 

La aplicacion de la teoria de graficos 


y el desarrollo del metodo de trazos en 
terminos de un arbol de nunimas dis- 
tancias no eliminan una potencial ambi- 
giiedad ni tampoco se encuentran libres 
de limitaciones inherentes (Page, 1987; 
Weston, 1990). El enfoque del arbol de 
mmimas distancias puede generar sena- 
les biogeogrdficas conflictivas antes que 
una unica solution, pero esto no es ne- 
cesariamente una debilidad. La caren- 
cia de resoluciones conflictivas en cual- 
quier caso dado puede sugerir un resul¬ 
tado significativo, mientras que los con- 
flictos mismos abren nuevas posibilida¬ 
des para la investigacidn (Hender¬ 
son, 1990). Henderson sugiere que la 
informacion filogenetica puede no ser 
critica para determinar el orden de co- 
nexiones cuando se construye un trazo, 
pero ahi queda la necesidad de desarro- 
llar medidas de consistencia y probabili- 
dad para los enfoques de arboles de co- 
nexion. Las simulaciones de Monte- 
Carlo son sugeridas como un metodo 
para valorar el impacto de la informa¬ 
cion distribucional en la construccion del 
trazo. Pbr ejemplo, el trazo mas corto 
dibujado conforme a relaciones 
filogeneticas para una distribucion dada 
de Cryptobiosella fue solamente un 0.6% 
mas largo que el arbol absolute de mini- 
mas distancias, pero la disparidad 
incremento a un 10% por adicion de un 
registro ‘hipotetico 5 dentro de la zona de 
distribucion del genera 

Una gran parte de los analisis de tra¬ 
zos de Croizat estuvieron interesados en 
la identificacion de puntos de significa- 
do biogeografico llamados ‘nodos’. Los 
nodos son puntos en donde uno o mas 
trazos interseccionan (Craw, 1989). Los 
trazos pueden tener mayor o menor sig- 
nificado de acuerdo con el nivel del ana- 
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lisis. A escala intercontinental, por ejem- 
plo, Croizat (1958) identified cinco 
centros biogeograficos principales: 1) el 
portal africano; 2) Ten asserim-Flores / 
Soembawa; 3) Neo-Caledonia; 4) Altais; 
y 5) Mesoamerica nuclear-Caribe (Fig. 
8). El trabajo actual en nodos incluye 
ambas perspectivas, interprctativa y ana- 
lftica. Heads (1990a) identifica cuatro 
caracterfsticas evolutivas principales de 
los nodos: 1) presencia, tales como en- 
demicos; 2) ausencia, p. ej., de grupos 
encontrados extensamente en otros lu- 
gares; 3) afinidades filogeneticas y geo- 
graficas diversas; y 4) limites 
filogeneticos y geograficos de los taxones 
(Heads, 1990a: 551). 

Se han sugerido dos enfoques para un 
analisis objetivo de los nodos. Page 
(1987) sugiere que el concepto 
panbiogeografico de nodo corresponde 
al concepto de regidn nodal en teoria de 
graficos, refiriendose a puntos de alta 
conectividad. Es posible, por lo tanto, 
construir indices de conectividad para re- 
presentar nodos como areas que conec- 
tan trazos con diferentes lmeas de base. 
Henderson (1990) sugirio que los 
nodos pueden ser identificados como 
puntos con gran densidad de vertices 
terminales de trazos. Los vertices son 
puntos de conexion, y pueden ser agru- 
pados de acuerdo con el numero de co- 
nexiones involucradas. Por ejemplo, de 
grado 1, o vertices terminales, que tie- 
nen un solo punto conectando a otro 
vertice, vertices de grado 2, que tienen 
dos enlaces a otros vertices. El enfoque 
de vertice cuantifica el primer y cuarto 
caracter asociados con los nodos identi¬ 
ficados por Heads (1990a). Henderson 
(1990) sugiere que un numero mayor 
de vertices de grado 1 puede encontrar- 


se en la periferia de un arbol de minimas 
distancias, y una mayor densidad de ver¬ 
tices de grado 1 deberia aparecer alii 
donde diferentes trazos se aproximan 
estrechamente (Fig. 9) . 

Henderson (1990) utilizo una simu- 
lacion de Monte-Carlo para generar una 
distribucion aleatoria de densidades 
nodales para vertices terminales, y los 
nodos fueron identificados como aque- 
llos puntos en los cuales la densidad de 
vertices terminales es mayor que la espe- 
rada a un 5% de nivel de significacidn. 
Puntos significativamente con menos 
vertices fueron identificados como ‘anti- 
nodos 5 , en referencia a la ausencia de ca¬ 
racter descrito por Heads (1990a). 

Henderson (1990) tambien utilizd 
el analisis de distribucion de vertices para 
comprobar la probabilidad de que el su- 
mario global de trazos de Croizat 
(1958) (Fig. 8) es el resultado de una 
coincidencia debido a un proceso al azar. 
La figura de Croizat fixe convertida en 
un grafico (Fig. 10), y analizada para 
determinar si era significativamente di- 
ferente a una poblacion de graficos 
aleatorios. El analisis comparti el nume¬ 
ro de vertices de grado 3 en la figura de 
Croizat (1958) con la fiincion de pro¬ 
babilidad de densidad generada a partir 
de 500 graficos aleatorios. Se encontro 
que el numero de conexiones represen- 
tadas en la figura de Croizat estaba bas- 
tante lejos del 95% del limite de proba¬ 
bilidad de la distribucion aleatoria. 
Henderson (1991) ha sugerido que este 
tipo de analisis de trazo / nodo sena un 
enfoque util y valido a la biogeografia 
para situaciones con traslapo extensivo 
de distribuciones, y allf donde el foco de 
interes se encuentra en los taxones mas 
que en las dreas. 
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Matriz de area x area 

(dirigida) 


to 


12 3 4 

1 

-10 0 


from 2 

0-10 


3 

0 0-1 


4 

0 0 0 - 



Fig. 6. Conversion de trazos en matrices de area para a) un trazo no dirigido y b) un trazo 
dirigido. En el trazo no dirigido las localidades pueden enlazarse en dos direcdones resul- 
tando en una matriz simdrica. Con el trazo dirigido las conexiones se orientan lejos de una 
linea de base o un centro de diversidad (centra de masa) resultando en una matriz asim&rica 
(segdn Page, 1987). 
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Fig. 7. Ejcmplo dc dos trazos estandar que se encuentran en un nodo biogeografico (Islas 
Chatham) (scgun Craw, 1989). 



Fig. 8. Las caracteristicas prindpales dc la biogeografia global resumida por Croizat (1958, 
nb: 1018, Fig. 259). Las lincas rcprcscntan los trazos estindar prindpales del globo. Las 
lineas rayadas destacan los trazos septentrional "boreal’ y meridional "austral’. Los nodos 
biogeograficos prindpales reladonados con trazos intercontinentales aparecen numerados 
1-5 (ver texto). Ndtese como las Americas se reprcsentan dos veces para enfatizar las 
difercntes conexiones Padficas y Atlanticas. 
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Las investigaciones actuates confir- 
man una base estadfstica para ambos, el 
analisis de Croizat y los progresos actua¬ 
tes, y sugieren que se pueden incorporar 
consideraciones analiticas espaciales en 
la biogeografia cuantitativa (cf., Smith, 
1990). La teorfa de graficos ofrece im- 
portantes recursos para cuantificar ana¬ 
lisis de trazos, pero los problemas pue¬ 
den ser complejos y los enfoques a los 
trazos son diversos, hasta dentro del pro- 
pio trabajo de Croizat. El papel e inter- 
relacion entre la informacion filogenetica 
y geografica permanece asi mismo como 
una cuestion compleja. 

BIOGEOGRAFIA 

ysistemAtica 

La informacion sistematica puede ser 
considerada un elemento cntico del ana- 
lisis biogeografico porque los 
biogeografos utilizan algun tipo de or- 
denamiento de los taxones, de caracte- 
res individuates o de entidades 
taxonomicas. Esto, algunas veces, ha 
conducido a la opinion de que la validez 
de un analisis biogeografico se encuen- 
tra a merced de la sistematica, y sin una 
sistematica ‘resuelta’ no puede darse una 
biogeografia resuelta. Dejando a un lado 
la cuestion imponderable de cuando una 
clasificacion se encuentra totalmente re¬ 
suelta (y <por la autoridad de quien?), la 
sistematica y la biogeografia han com- 
partido una estrecha relacion historica. 
La sistematica en panbiogeografia ha 
sido tratada en terminos de la propia fa- 
miliaridad de Croizat con principios y 
metodos filogeneticos (Craw, 1982), y 
en la significacion del analisis 
biogeografico para la construction de la 
filogenia. Page (1987; 1990b) y Craw 
& Page (1988) han enfatizado una rela¬ 


cion recfproca en panbiogeografia entre 
biogeografia y sistematica. 

Page (1990b) describe el enfoque de 
Croizat como aquel en el que la infor¬ 
macion geografica se encuentra inclufda 
en el grupo de falsificadores potenciales 
para una hipotesis filogenetica. Esta pers- 
pectiva fue ilustrada por Page (1987) 
para el analisis de Croizat de las relacio- 
nes filogeneticas del gtiiero Ficus de 
Nueva Caledonia. El botanico Comer 
sugirio que estos se encontraban mas es- 
trechamente relacionados con los Ficus 
de las Americas (Hg. 11a), pero Croizat 
sugirio, en base a su interpretacion 
biogeografica, que las higueras de Nue¬ 
va Caledonia se encontraban m is estre- 
chamente relacionadas a las formas del 
Viejo Mundo (Eg. 11b). Page (1987) 
presento informacion sobre la filogenia 
de unas a vis pas simbiontes obligadas aso- 
ciadas con los grupos de Ficus, lo que 
mostro que las avispas en Nueva 
Caledonia no estaban mas intimamente 
relacionadas con aquellas de las Ameri¬ 
cas, y sugirio que esto proveia evidencia 
corroboradora independiente en favor de 
la hipotesis biogeografica de Croizat para 
la filogenia de Ficus en Nueva Caledonia. 

El ejemplo de Ficus sugiere que el 
potendal de caracteres sistematicos para 
orientar las afinidades biogeograficas se 
refleja en el potencial opuesto para la 
biogeografia de contribute con informa¬ 
cion sobre relaciones sistematicas. Esto 
sugiere que la biogeografia y la sistema¬ 
tica no deben presentarse en oposicion 
entre si, pero si como diferentes aspec- 
tos interesados en establecer medidas de 
homologia apropiadas para analisis com- 
parativos. Las areas geograficas pueden 
ordenarse sistematicamente por las rela¬ 
ciones de sus plantas y animales, pero 
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esto solo no determina una homologfa 
espacio / temporal para los caracteres. El 
desarrollo de medidas biogeograficas 
(espacio / temporales) de afinidad se ilus- 
tran en las dos secciones siguientes. 

EL PROBLEMA NEOZELANDES 
Gran parte del trabajo (e interns 
intemacional) en la panbiogeografia se 


ocupa del problema biogeograflco de 
Nueva Zelandia. Nelson (1975: 494) 
sugirio que si Nueva Zelandia pudiera 
explicarse, el resto del mundo encajarfa 
a su alrededor. La diversa, y a veces de- 
safiante biota de Nueva Zelandia des- 
miente su aislamiento geografico actual, 
y sus elementos han entrado en la cien- 
cia de la conservacion como los unicos 



Fig. 9. Arboles hipoteticos de minimas distancias para los trazos de dos espedes que son 
ampliamente vicariantcs (ocupan diferentes coordenadas del espacio / tiempo) con una 
ligera sobreposicidn periftrica. Los puntos grandes son vertices de grado 1 (segun 
Henderson, 1990).. 



Fig. 10. El sumario global de Croizat (1958) representado como un grdfico conectado 
(segun Henderson, 1990). 
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(a) 


(b) 



Fig. 11. Representation cladistica de dos afinidades biogeograficas y filogen&icas diferentes 
entre las higueras de Nueva Caledonia y las de las Americas: a) una afinidad prim aria 
trans-pacifica utilizando caracteres de forma en un estudio sistematico de C6mer; b) una 
afinidad principal trans- l'ndica / atlantica sugerida por Croizat incorporando informadon 
biogeografica (segun Page, 1990b). 


simbolos de una herencia Gondwaniana 
perdida hace ya mucho tiempo (ver 
Craw, 1991; Grehan, 1990d). Los sun- 
bolos se popularizan en la television y 
en la prensa escrita (gubemamental y 
privada) mediante la metafora teologica 
de la deriva continental del ‘Area del 
Moa 5 , en la cual Nueva Zelandia se re- 
presenta como un refugio aislado para 
una biota mesozoica primitiva (p. ej., 
tuatara, moa, kiwi, ranas, hayas, 
podocarpos) y para la desamparada y mas 
reciente biota terciaria llegada de todas 
partes del globo (ver Craw, 1978). 

El modelo Gondwaniano de Nueva 
Zelandia es una version modificada de 
la teoria de la deriva continental de Alfred 
Wegener en la cual se abren los oceanos 
Atlintico e Indico y Nueva Zelandia 
queda aislada por la formacion del Mar 
de Tasman. Esta interpretacion de la 
biota de Nueva Zelandia estuvo apoya- 
da por analisis cladisticos de areas en los 
anos 70, pero no por los primeros mo- 
delos panbiogeograficos de Croizat 
(Craw, 1985). Esta diferencia ayudo a 
precipitar el interes neozelandes en la 
panbiogeografla. A principios de los 


anos 80, la panbiogeografla fue puesta 
en duda por algunos sistematicos como 
una empresa Tenetica’ (es decir, 
cladisdcamente no informativa). Craw 
(1982) evaluo esta critica valorando la 
presuncidn comun de que Nueva 
Zelandia es una unidad biogeografica 
natural o ‘drea de endemismo 5 . Nueva 
Zelandia comprende una estructura 
geologica compuesta, y Craw (1982) 
sugirio que la geologia compuesta po¬ 
dia reflejarse en una biogeografia com¬ 
puesta. Se encuentran evidencias de una 
biogeografia compuesta en la presencia 
de afinidades biogeograficas trans- 
tasmanianas entre Nueva Zelandia y 
Australia (Fig. 12a) que son incongruen- 
tes con la secuencia de escision -general- 
mente aceptada- del supercontinente de 
Gondwana, lo cual requiere una relacion 
biogeografica primaria entre Nueva 
Zelandia y Suramerica (Eg. 12b). 

Los enfoques de la sistematica sobre 
la evoludon de Nueva Zelandia reque- 
nan, unicamente en tdminos de even- 
tos de desintegracion, que las afinidades 
biogeograficas incongruentes fueran tra- 
tadas como c no informativas 5 , o debido 



ANARTIA N° 10 / Diciembre 2000 


19 



Fig. 12. Incongruenda de afinidades trans-tasmanianas y un modelo tradidonal de la historia 
geologica de Nueva Zelanda con Gondwana: a) la relacion prim aria trans-tasmaniana de 
algunos animales y plantas con Nueva Zelandia, mas estrechamente reladonada con Aus¬ 
tralia que con Suramerica; b) d escenario geologico con Surammca habiendose esdndido 
mas redentemente de Australia que de Nueva Zelandia (segun Craw, 1982). 


a error, tal como a una taxonomia equi- 
vocada o a c dispersi6n casual 5 . Craw 
(1982) propuso que diferentes modelos 
biogeograficos (dadfsticamente incon- 
gruentes) eran informativos sobre la geo- 
logia compuesta de Nueva Zelandia, y 
que Nueva Zelandia podia ser analizada 
tanto en terminos de eventos de integra- 
cion, como de desintegracion. La inves- 
tigacion de Craw (1982) sugirid que la 
panbiogeografia se encontraba lejos de 
hacerse redundante y que las considera- 
ciones geograficas podian representar un 
elemento critico del analisis 
biogeografico. La situacion de Nueva 
Zelandia sugerfa que filogenias absolu- 
tamente resueltas no eran por si solas 
suficientes como solucion biogeografica 
sin la incorporacion de un concepto 
apropiado de homologi'a geografica- de 
eventos compartidos de espacio / ticm- 
po. Nueva Zelandia parecia tener mas 
de un tipo de afinidad biogeografica pri- 
maria con respecto a la historia 
geologica, y Craw (1982) sugirio que la 
panbiogeografia de Croizat proveia un 
marco metodologico y teorico necesario 
para una re-evaluacion de las unidades 


biogeograficas naturales y de la base de 
homologfa biogeografica. 

Areas biogeogrAficas 

En la panbiogeografia de Croizat la 
incognita de afinidad biogeografica sur- 
gio a partir de sus observaciones de las 
incongruencias entre la geografia y los 
diferentes c medios de dispersion 5 (habi- 
lidad o potencial migratorio) entre or- 
ganismos. En ocasiones Croizat utilizo 
la incongruencia geografica como la base 
para comparar y analizar distribuciones. 
En afinidades intercontinentales la in¬ 
congruencia geografica principal se en¬ 
contraba en la forma de las cuencas 
oceanicas. Craw (1985) formalizo el 
enfoque de Croizat e ilustro su signifi- 
cado para tres grupos gondwanianos tra- 
dicionales en Nueva Zelandia: las hayas 
meridionalcs, las ranas leiopelmidas, y las 
aves ratites (Fig. 13a). Craw (1985) 
identified estas distribuciones en termi¬ 
nos de las cuencas oceanicas con las que 
se encuentra mas estrechamente asocia- 
dos espacial y filogeneticamente cada 
uno de los grupos. 

Solo la distribucion de las ratites es 
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biogeograficamente congruentc con el 
presunto origen gondwaniano (Fig. 
13b), porque estan representadas en to- 
dos los continentes y masas de tierra prin- 
cipales de Gondwana, y sus afinidades 
filogeneticas sugieren que las relaciones 
mas estrechas conectan a las ratites del 
Pacifico suroeste con las de Africa. Las 
distribuciones y afinidades de las ranas y 
hayas se centraron geogrdficamente en 
el Pacifico, con representacion exclnsiva 
en los bordes de la region gondwaniana 
(p. ej., Pacifico suroeste, Suramerica aus¬ 


tral) (Fig. 13b). Tanto las ranas como 
las hayas de Nueva Zelandia tienen sus 
parentescos mas cercanos cerca o alrede- 
dor de la cuenca pacifica, con extension 
o afinidad a cada lado hasta llegar a Eu- 
ropa. Las diferentes homologias de las 
cuencas oceanicas represen tan un nuevo 
metodo de clasificacion de los diferentes 
elementos biogeogrdflcos de una masa 
de tierra u area geografica y ha sido ini- 
ciada por Craw (1988) para Nueva 
Zelandia (Tabla 1). 

Las estructuras biologica y geologica 



Fig. 13. Comparaddn de modelos tradicionales y panbiogeograficos de la biogeografia de las 
ratites y las hayas: a) el modelo gondwaniano tradicional que sugiere una homologfa 
biogeografica; b) ifneas de base contrastantes para las ratites del Oc6ano Atlantico / Indico 
y las hayas del Pacifico (segun Page, 1990a). 
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Taxon 

Elemento biogeografico 

Region panbiogeografica 

Apterix 

Enddmico 

Ocdano fndico 

Bulbinella 

Neoaustral 

Ocdano fndico 

Chalinolobus 

Australiano 

Ocdano fndico 

Corofda 

Australiano 

Ocdano Indico 

Cyanorhamphus 

Neozelandds 

Ocdano Indico 

Dinomithiformes 

Enddmico 

Ocdano Indico 

Dodonaea 

Malayo-Pacffico 

Ocdano fndico 

Hemiphaga 

Neozelandds 

Ocdano Indico 

Paratrophis 

Malayo-Pacffico 

Ocdano fndico 

Paryphanta 

Paleoaustral 

Ocdano fndico 

Pelargonium 

Neoaustral 

Ocdano fndico 

Peripatoides 

End6mico 

Ocdano fndico 

Pittosporum 

Malayo-Pacffico 

Ocdano fndico 

Podocarpaceae 

Paleoaustral 

Ocdano Indico 

Toronto 

Paleoaustral 

Oclano fndico 

Mosquitos quircmdmidos 

Paleoaustral 

Ocdano Austral 

Galaxiidae 

Neoaustral 

Ocdano Austral 

Effmeras leptofl6bidas 

Paleoaustral 

Ocdano Austral 

Restonaceae 

Neouastral 

Ocdano Austral 

Tardoma 

Neoaustral 

Ocdano Austral 

Ranunculi alpinos 

Hol&rtico 

Ocdano Pacffico 

Casuarina 

Australiano 

Ocdano Pacffico 

Coriaria 

Paleoaustral 

Ocdano Pacffico 

Euphrasia 

Holfirtico 

Ocdano Pacffico 

Fuchsia 

Paleoaustral 

Ocdano Pacffico 

Gaultheria 

Holdrtico 

Ocdano Pacffico 

Griselinia 

Paleoaustral 

Ocdano Pacffico 

Hebe 

Neozelandds 

Ocdano Pacffico 

Leiopelma 

Enddmico 

Ocdano Pacffico 

Libertia 

Neoaustral 

Ocdano Pacffico 

Libocedrus 

Malayo-Pacffico 

Ocdano Pacffico 

Mcterosideros 

Malayo-Pacffico 

Ocdano Pacffico 

Nothofagus 

Paleoaustral 

Ocdano Pacffico 

Stylogymnusa 

Holdrtico 

Ocdano Pacffico 


Tab la 1. Comparaddn de las dasiflcaciones biogeograficas tradicionalcs con las clasificacio- 
nes panbiogeogrdficas de animales y plantas de Nueva Zelandia. El ‘elemento 5 biogeografico 
tradicional esta basado en el sistema biogeografico de Wallace. 


compuestas de Nueva Zelandia sugieren 
que su unidad actual es un artefacto de 
la geopolitica, y que no puede ser consi- 
derada una unidad biogeogrdfica natu¬ 
ral o drea de endemismo. Este descubri- 
miento es tambien aplicable a muchas 
otras masas principals de tierra con 
multiples afinidades biogeograficas 
transoceanicas. En cambio, puede ser que 
las cuencas oceanicas representen regio- 
nes biogeograficas naturales, en las cua- 
les cada cuenca diagnostica un sector es- 


pacio / temporal de la tierra mas estre- 
chamente asociado con la evolucion de 
distribuciones particulares. Las principa- 
les masas de tierra son compuestos bio- 
logicos y geologicos localizados en los 
limites de las regiones biogeograficas. 
Esta perspectiva fue recientemente for- 
malizada como un sistema global de cla- 
sificacion biogeogr^fica (Fig. 14) (Craw, 
1988; Craw & Page, 1988). El esque- 
ma resuelve y resume las afinidades 
biogeograficas conflictivas presentes en 






22 


Panbiogeografia 1981-2000 / Grehan , John R. 


el sistema introducido hace mas de un 
siglo por Alfred Russel Wallace (Fig. 15), 
y las interpretaciones biogeograficas 
wallaceanas modificadas de la deriva con¬ 
tinental wegeneriana (Fig. 16). Puedeser 
que el sistema panbiogeografico re- 
presente la primera clasificacion 
biogeografica generada a partir de la teo- 
ria evolutiva, ya que el sistema de Wallace 
file modificado a partir de la clasifica¬ 
cion pre-darwiniana de P L. Sclatei; ba- 
sada en el con junto de similitudes de la 
fauna dentro de la geografia de hoy. 

NUEVAS PERCEPCIONES 

geol6gicas 

La biogeografia se percibe amplia- 
mente por parte de los biogeografos 
como un producto / consecuencia de la 
geologia (Page, 1990a; Grehan, 
1990c). Virtualmente todas las grandes 


obras en biogeografia, con exeepcion de 
la panbiogeografia, comienzan con una 
historia geologica como el tema unifica- 
dor que construye la secuencia historica 
de eventos o filogenia que informa e c ins- 
truye 5 al biogeografo. A1 biogeografo se 
le deja entonces con el dilema de hacer 
frente a futuras revisiones geologicas, y 
Croizat (1964: 718) fue especialmen- 
te franco sobre este problema: 

Requisar lageologta m busca de teorias 
mas o tnenos exitosas de ‘continentesflotan- 
tes> y c pumtes de tierra\ etc., en servicio de 
la ‘fitojjcografia* y la ‘zoogeografta y 
(conyenialmente incapaz de ensamblar de 
man era apropiada los requerimientos bast- 
cos de la tectdnica, estratyyrafia, etc., yde la 
vida sobre el espacio a travis del tiempo me - 
diante la forma) no adelanta nt a la biolo- 
£fta ni a la geologia. Significa de hecho des- 
truir las bases de una colaboracufnjructifi- 



Antarcttca 


Fig. 14. Clasificacidn panbiogeogrdfica del globo con las cuencas oceanicas representando 
regiones biogeograficas naturales y las prindpales areas de tierra localizadas en los limites 
de las regiones (redibujado de Craw & Page, 1988) . 
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Fig. 15. La clasificadon del mundo de Wallace enfatizando las prindpales dreas geogrdficas 
de hoy en dia como regiones biogeogrdficas. Esta dasificaddn o versiones modificadas de 
la misma forman la base para los marcos biogeogrdficos y conservadonistas tradidonales. 



Fig. 16. Representaddn diagramatica de Gondwana mostrando la estrecha reladdn concep¬ 
tual con las regiones de Wallace (segun Craw, 1982). 
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ra entre las dos (Croizat, 1964: 718). 

Craw (1989) ilustro el problema 
geologico con respecto a los enfoques 
de la cladfstica vicariante, que ‘comprue- 
ban 3 hipotesis biogeograficas mediante 
un escenario geologico, o un cladograma 
de area geologica basado en este escena¬ 
rio. Craw sugirio que este metodo esta- 
ba limitado a proveer un enfoque mas 
consistente y riguroso hacia dreas de 
endemismo que se saben relacionadas de 
alguna manera entre ellas, mas que ge- 
nerar nuevas percepciones en las relacio- 
nes biologicas / geologicas. Craw (1989) 
argiiyo que el enfoque logico seria cons- 
truir cladogramas de areas geologicas 
derivados de caracteres geologicos / geo- 
graficos con el fin de agrupar dreas de 
endemismo en base a caracteres deriva¬ 
dos compartidos. Caracteres tales como 
la gravedad y las anomalias magneticas, 
fragmentos tectonoestratigrdficos del te- 
rreno, y caracteristicas del paisaje y del 
suelo fueron analizados por Craw 
(1989) para construir un cladograma de 
areas de endemismo en Nueva Zelandia. 

Craw (1988) identified la tectonica 
como un elemento importante en el en- 
granaje croizatiano de la biologia y la 
geologfa. Las distribuciones biologicas 
son analizadas para determinar las lineas 
de base espacio / temporales que pue- 
den entonces ser identificadas con uno 
o mis caracteres tectonicos asociados. Si 
las cuencas oceanicas son vistas como 
formaciones geologicas, las lineas de base 
oceanicas pueden, por ejemplo, orientar 
los trazos a las crestas de expansion 
tectonica. El metodo de la linea de base 
identifica una relacion geometrica entre 
los trazos y la tectonica tal que, los tra¬ 
zos puede que paralelen zonas de fractu- 
ra y diferentes trazos puede que sean 


concentricos en el polo de la rotacion de 
la placa (Craw & Page, 1988; Page, 
1990a) (Fig. 17). Esta relacion concep¬ 
tual permite a la biogeografia reconstruir 
independientemente la historia geologica 
y anticipar descubrimientos geologicos. 
En vez del enfoque tradicional sobre las 
implicaciones biogeograficas de las hi¬ 
potesis geologicas, pueden ahora consi- 
derarse las implicaciones geologicas de 
las hipotesis biogeograficas (Craw, 
1984). Craw & Weston (1984) identi- 
ficaron varias predicciones geologicas 
novedosas hechas por Croizat (1958) 
que han recibido desde entonces corro- 
boracion independiente en la investiga- 
cion geologica. El ejemplo mas destaca- 
do trata del modelo novel de placa 
tectonica para las Americas, implicando 
un origen pacifico para las regiones oc- 
cidentales de los continentes (Fig. 18). 
Este modelo esta basado en la existencia 
de afinidades trans-atMnticas y trans-pa- 
cificas en la biota americana. Craw & 
Page (1988) sugieren ademas un 
solapamiento entre el centro noroeste de 
afinidades pacfficas identificado por 
Croizat (1958) (Fig. 19) y un area de 
acrecion microcontinental pacrfica (Fig. 
20 ). 

Una sintesis panbiogeografica de la 
biologia y la geologia se esta desarrollan- 
do actualmente para la evolucion de 
Nueva Zelandia. Croizat (1958) iden- 
tifico cuatro sistemas principales de tra¬ 
zos dentro y alrededor de Nueva 
Zelandia, los cuales desde entonces de- 
muestran ser paralelos a caracteres 
tectonicos tales como fallas y zonas de 
subduccion (Fig. 21) (Heads, 1990a). 
Craw (1989; 1990) propuso un mode¬ 
lo de ‘arcos paralelos 3 para resolver las 
diferentes Eneas de base de los trazos de 
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Fig. 17. Relacidn evolutiva entre la geometria de trazos y la geometria de la tectonica de 
placas. Izquierda, dos grupos distribuidos a traves de una futura zona tectonica de expan¬ 
sion y segun la zona se desarrolla (derecha) los grupos se convierten en disyuntos, pero 
comparten la misma lfnea de base porque sus distribuciones se encuentran relacionadas 
con el mismo evento (comparar con Fig. 5b) (segun Page, 1990a). 



Fig. 18. El modelo de tectonica de placas de Croizat (1961) para la formadon de las Ame¬ 
ricas mediante la fusidn de diferentes sistemas geoldgicos y bioldgicos fuera de lo que son 
ahora las cuencas a) Pacifica y b) Atlantica. Este origen a veces se refleja en organismos con 
centros de masa a’) ocddentales y b 5 ) orientales con lrneas de base trans-pacificas o atlan- 
ticas, rcspectivamente (redibujado de Croizat, 1961). 
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Lineas flechadas indican trazos principales orientando las rclaciones distribudonales desde 
estos centros (scgun Croizat, 19581: 433, Kg. 56). 


Fig. 20. Area dc acredon de “terranos” 
( c mic^ocontincnte , Cordilleria) en Nor¬ 
te America que muestra una estrccha 
correspondenda con el area septentrio¬ 
nal de las reladones trans-pacfficas iden- 
tiflcada por Croizat (segiin 
Chamberlain & Lambert, 1985). 
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la biogeografia dc las Islas Chatham (des- 
critos en la seccidn “Metodos 
panbiogeograficos”). Nucva Zelandia se 
encuentra dividida cn dos provincias 
tectonicas principals, un territorio oc¬ 
cidental o ‘bloque cratonizado 5 , y un te¬ 
rritorio oriental representando un cin- 
turon mesozoico antiguamente movil. 
En los limites entre estas provincias se 
encuentra una zona de ‘schist / 
greywacke 5 metamorfico que se extien- 
de hacia el este para incluir a las Islas 
Chatham (Fig. 22). El trazo meridio¬ 
nal Chatham / Isla del Sur tiene su linea 
de base en la provincia occidental y en la 
Falla de Campbell, mientras que el trazo 
nororiental a la Isla del Norte se extien- 
de a lo largo del borde del ‘schist / 
greywacke 5 y tiene su hnea de base en la 
provincia oriental y en la Fosa de 
Hikurangi (Fig. 23) . Estos trazos pue- 
den, por lo tanto, ser referidos como los 
trazos Arco Occidental Interior y Arco 
Oriental Exterior en referenda a sus po- 
siciones relativas al area de tierra conti¬ 
nental occidental de lo que iba a ser 
Nueva Zelandia. Los trazos fueron ori- 
ginalmente posicionados en paralelo el 
uno del otro, pero desde entonces se han 
retorcido de tal manera que en la geo- 
grafia actual los trazos tienen una orien- 
tacion septentrional y meridional (Fig. 
24). Este andlisis de trazos y el modelo 
de arcos paralelos demuestran que inclu- 
so al nivel mas local, areas que parecen 
tener su propia integridad como areas 
de endemismo pueden, de hecho, ser 
conglomerados biogeograficos y 
geologicos compuestos (Craw, 1989). 
Nelson & Ladiges (1990) sugieren que 
el modelo es lo suficientemente comple- 
jo como para responder por muchos, y 
quizas todos, los taxones que se encuen- 


tran en Nueva Zelandia. 

La evolucion de los arcos paralelos ha 
supuesto un desplazamiento extensivo, 
y la re-formacion de am bos componen- 
tes, geologico y biologico, resultando en 
la formacion de una serie de arcos 
concentricos o que interconectan dife- 
rentes partes de Nueva Zelandia y des- 
tacan localidades particulares como 
nodos biogeograficos (Fig. 25a). Este 
modelo fue propuesto por Heads 
(1990a) para sintetizar las numerosas dis- 
tribuciones ‘anomalas 5 (Fig. 25b) que 
tradicionalmente se han ‘explicado 5 , caso 
por caso, invocando sucesos como mi- 
graciones, errores en la clasificacion, ac- 
tividades humanas, extinciones, 
muestreos insuficientes, y la ecologfa lo¬ 
cal. Heads (1990a: 551) resalta que a 
estas distribuciones, que involucran pre- 
sencias repetitivas de grupos con dife- 
rentes ‘medios de dispersion 5 , se les ad- 
mite franca y frecuentemente como ano- 
malfas inexplicables o acerdjos curiosos. 
El modelo de los arcos concentricos su- 
giere que las disyunciones no son para 
nada anomalas, sino que tienen su ori- 
gen dentro de uno o mas sistemas 
biogeograficos que se arquean entre tie¬ 
rra y mar en la geografia de hoy (ver tam- 
bien discusion por Gray (1990) para 
Nueva Guinea). La relacion historica 
entre geologia y biologia en Nueva 
Zelandia deja su traza o impronta a tra- 
ves de la correlacion de trazos principa¬ 
les con zonas de actividad tectonica, ta¬ 
les como los margenes de las placas y de 
los terrenos geologicos, zonas de frac- 
tura y cinturones de intrusion gramtica 
(Heads, 1990a). Esta conexion tectonica 
tiene implicaciones importantes para la 
edad de los taxones extintos cuya evolu¬ 
cion se encuentra inextricablemente en- 
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Fig. 21. Paralelo cntxe cl analisis dc trazo de Croizat (1958) dc a) distribudones de plantas 
y animates, y b) prinapalcs caractcres tectdnicos (segiin Heads, 1990). 



Fig. 22. Estructura tectonica de Nucva Zelandia (segun Craw, 1989). 
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TRAZO DEL ARCO 
ORIENTAL EXTERNO 



Linea de base sobre la 
Fosa de Hikurangi, Torlesse 
{Provincia Oriental) 


\ TRAZO DEL ARCO 
OCCIDENTAL INTERNO 


Fig. 23. Trazos estindar de la Isla Chatham del norte y del sur (Fig. 6) interpretados como 
arcos exterior oriental e interior occidental con las diferencias correspondientes en las ti¬ 
neas de base tectonicas (segun Craw, 1989). 



FragmeniaucH. 
del arco inleinu d 
lo largo de la Falla 
de Campbell 


0 



Isla del Norte 



Islas de Chatham 


IS Isla de Steward 


Islas de Snares 3 ® ,slas de los ^ipodas 



tslas de Auckland f3 

® Islas de Campbell 

Fig. 24. El modelo de arcos paralelos de la evoludon de Nueva Zelandia: a) desplazamiento 
geografico inicial de dos biotas adyacentes y los caracteres geologicos asociados; b) dobla- 
dura tectrinica y fragmentaddn de biotas de arcos paralelos; c) biotas de arcos paralelos 
orientales y occidentales rcpresentadas como componentes septentrionales y meridionales 
en la geografia de hoy en dia (segun Craw, 1989). 
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lazada a trazos externos que conectan ECOLOGIA BIOGEOGRAfICA 
Nueva Zelandia con otras partes del Los sistemas biologicos se deflnen a 
mundo (Heads, 1990b). menudo por su absoluta diferencia o con- 



Fig. 25. a) Desplazamicnto geografico de los principales trazos y nodos como una seric de 
arcos conafntricos (anidados), b) Ejcmplos de distribudones componentcs, consideradas 
tradiaonalmente por poseer disyundones ‘anomalas’ o problematicas, pero que contribu- 
yen elementos al sistema de arcos anidados (segun Heads, 1990). 
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traste con lo inanimado (p. ej., rocas), 
pero la smtesis panbiogeografica abre di- 
ferentes posibilidadcs. Si la tierra y la vida 
evolucionan juntas, como sugiere la con- 
cordancia de los trazos y los sistemas 
tectonicos, la vida podria considerarse 
reprcscntativa de la capa geologica mas 
externa (Croizat, 1964). Heads (1990a; 
1990b) sugiere que la evolucion de gran 
parte de la presente estructura ecologica 
de Nueva Zelandia ha evolucionado a 
parti r de viejas comunidades cos ter as 
mesozoicas encalladas tierra adentro en 
llanuras, colinas y montanas por proce- 
sos geologicos norm ales, tales como le- 
vantamientos y cambios eustiticos del 
nivel del mar. Similarmente, las comu¬ 
nidades marinas de Nueva Zelandia se 
‘modernizaron’ en asociacion con las 
zonas mesozoicas intermareales y desde 
entonces arrastradas al fondo oceanico 
por subduccion de las lineas costeras. 
Estos cventos evolutivos son contempo- 
rdneos con la orogenia de Rangatata que 
comenzo en los tiempos jurasicos 
(Heads, 1990a; 1990b). 

La evolucion biologica, bien de or- 
ganismos o de comunidades ecokigicas, 
se encuentra sujeta a, y contribuye con, 
los procesos geologicos de levantamien- 
to, subduccidn, erosidn, redeposicuSn, se- 
dimentacion y metamorfosis (Heads, 
1990a; 1990b) (Fig. 26). Este modelo 
no requiere la distincion de una 
‘vicarianza’ basada en la tierra y una ‘dis¬ 
persion’ basada en el organismo (migra- 
cion). Croizat (1964) sugirio que la 
habilidad de sobrevivir (‘medios de su- 
pervivencia’) en un contexto espacio / 
tiempo puede convertirse en ‘medios de 
dispersion 5 en otro, contingente sobre la 


interrelacion de la tierra y la vida. Por lo 
tanto la habilidad de migrar no es una 
cualidad intrinseca de los organismos, 
sino una caracteristica que surge a partir 
de relaciones particulares de organismo 
y medio ambiente. 

El analisis biogeografico provee el 
contexto del espacio / tiempo para la evo¬ 
lucion de los organismos, los ambientes 
y los sistemas geofisiologicos correla- 
cionados (Craw & Page, 1988). Estas 
valiosas implicaciones teoricas emergen 
a partir de la smtesis de perspectivas 
biogeograficas, ecologicas y epigen^ticas 
(Gray, 1987; 1988b; 1990). Gray argu¬ 
ments que no hay un ‘plan de diseno’ 
especial o genetico predeterminando o 
preformando las caractensticas de los or¬ 
ganismos, sino un proceso de herencia 
de materias primas a traves de los cuales 
los organismos y sus ambientes se co-cons- 
truyen en un espacio / tiempo particular 
(Fig. 27). Este modelo sugiere una rela- 
cion muy estrecha y contingente entre 
ecologia e historia, los cuales son trata- 
dos ampliamente como entidades sepa- 
radas en la biogeografia tradicional 
(Grehan, 1990e), La panbiogeografia 
destaca la importancia de factores histo- 
ricos en la ecologia de hoy (p. ej., 
Beauchamp, 1990; Climo, 1990), pero 
siempre han existido factores ecologicos 
presentes en la evolucidn historica de los 
organismos y los ambientes. Gray 
(1990) sugiere que la interrelacion pue¬ 
de comprendersc en terminos de ecologia 
historica, y la historia opera ecolo- 
gicamente -los procesos ‘a corto plazo 5 y 
‘a largo plazo’son mutuamente contin- 
gentes. Los problemas ecologicos tienen 
‘largas raices 5 (Croizat, 1967). 
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Fig. 26. Modelo conceptual de la vida como la capa geoldgica mis externa de la tierra en la 
cual la vida antigua puede ‘flotar’ sob re una estratigrafia joven: 1) penillanura mesozoica 
con una biota rcpresentada por ar boles; 2) transgrcsiones marinas del Terdario medio y 
levantamientos que resultan en estratos calizos que son colonizados subsequentemente; 
3) a medida que los ‘medios de supervivenda’ se convierten en ‘medios de dispersin’; 4) 
restos de superfide mesozoica cubierta en el Terdario superior por depositos volcinicos y 
ahora colonizados por pobladones de calizas (redibujado de Heads, 1990). 
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Llnea cpistcmoldgica 
imaginaria 


Informacidn sobre 
el desarrollo 
“en-circuito n 


Fig. 27. Modelos conceptualcs de organismo y medio ambiente: a) punto de vista dicotdmico 
del desarrollo, implicando una relacion simple entre los diferentes aportes de desarrollo de 
la genetica y el medio ambiente, y dos tipos de comportamicntos (innato y adquirido); b) 
representacion ciclica del desarrollo en la cual factores ‘internes* y ‘extemos’ interactuan 
contfnuamente y se modifican entre si. La c informad6n’ del desarrollo es un circuito en vez 
de localizarse en los sistemas intemos o en los externos (segun Gray, 1990) . 


BIOGEOGRAFIA 
DE LA CONSERVAClbN 

Las enfoques panbiogeograficos po- 
drfan tener mayor impacto en cuestio- 
nes de biodiversidad y en el papel de las 
ciencias de la conservacion. Algunas 
implicaciones se han investdgado para la 
situation de Nueva Zelandia (Grehan, 
1990d; Patrick, 1990). El marco de la 
conservacion global de la Union Inter- 
nacional para la Conservacion de la Na- 
turaleza (IUCN) se basa explicitamente 
en el sistema de Wallace. En este marco, 
el nuevo gobiemo de Nueva Zelandia 
desarrollo una estrategia cientifica 
conservacionista que presenta a Nueva 
Zelandia como una entidad aislada poli- 
tica, cultural y cvolutivamente -un c Arca 
del Moa\ El sentido de aislamiento se 
enfatiza aun mas por la division de Nue¬ 
va Zelandia en 87 regiones y distritos 
diferentes, los cuales son a menudo sub- 
divididos en una o mas unidades meno- 
res. Estas areas se presentan como ‘areas 
naturales 3 dentro del ‘Programa de Areas 
Naturales Protegidas (ANP) 3 . La clasi- 


ficacion estd, sin embargo, basada en un 
metodo que omite la importancia de los 
caracteres filogeneticos, ignora los reque- 
rimientos de monofilia, sinapomorffas, 
y contenido de information, y requiere 
un concepto de representatividad basa- 
do en el aislamiento politico y cultural 
(Grehan, 1990d) (Tabla 2). 

Los analisis panbiogeograficos sugie- 
ren que Nueva Zelandia es una unidad 
geopolitica sin existencia independiente 
y absoluta en el mundo real y natural 
(Craw, 1990a; Heads, 1990a; 1990b). 
Nueva Zelandia se disuelve biogeogra- 
ficamente en una galaxia de nodos que 
no tiene correspondencia con la clasifi- 
cacion de Areas Naturales Protegidas, La 
base artificial de la estrategia del ANP, y 
los muestreos que de ella derivaron, ca- 
recen de coherencia filogendtica y bio- 
geografica, y puede que implique una 
distribucidn inapropiada de los limita- 
dos fondos publicos. Una altemativa 
cientificamente apropiada seria desano- 
llar el modelo de arcos paralelos en la 
forma de atlas biogeograficos, registran- 
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do la estructura filogenctica y 
biogeogrdfica natural de la historia na¬ 
tural de Nueva Zclandia. Este enfoque 
querrfa tambien dccir que la Union In- 
temacional para la Conservacion dc la 
Naturaleza dcbcria reescribir su sistema 
dc clasificacion global dc los recursos 
naturales (Grehan, 1990d). 

CONCLUSIONES 

El progreso rccientc dc la 
panbiogeografia puede ser medido cn cl 
desartollo de aproximaciones cuantita- 
tivas y estadisticas al analisis de trazos, cl 
desarrolio dc un concepto de lrnca de 


base relacionando con la biogeografia y 
con la geologfa, nuevos conceptos de 
region biogeogrdfica, un sistema novel 
de clasificacion para la biota del mundo, 
y una mejor sfntesis biogeogrdfica de la 
geologfa y la ecologfa (Tabla 3). En oca- 
siones se da credito, sin embargo, a que 
el progreso en la biogeografia es produc- 
to de avances recientes en la tectonica de 
placas y en la sistematica. Estas perspec- 
tivas no reconocen el estatus indepen- 
diente de la biogeografia como ciencia. 
Los progresos recientes de la 
panbiogeografia demuestran que el sig- 
nificado de la tectonica y de la sistemati- 


Caracter 

Programa ANP 

Panbiogeografia 

Filosofia 

Esencialismo 

Postmodemismo 

Sistematica 

FenOtica 

Filogenctica 

Biogeografia global 

Regiones de Wallace 

Cuencas tectOnicas 

Integracidn conceptual con la 
geologfa / el paisaje 

Ninguna 

Trazo, lfnea de base y nodo. 

Sfntesis geolOgica y biolOgica 
relacionando los procesos 
geolOgicos y biolOgicos 

Integration metodoldgica con la 
geologfa / el paisaje 

ComparatiOn descriptiva de las 
formas superficiales de la tierra y 
de la geologfa con la vegetacidn 

Cladfstica geolOgica 

Marco analftico 

Regiones y distritos ecolOgicos 

Anilisis de trazo y nodo. 

Atlas de trazos pan biogeo gr^ficos 

TCcnicas cuantitati vas para el 
analisis de sitios locales 

Agrupamiento numOrico fenOtico, 
ordenamiento y analisis de 
gradientes 

Ecol6gica numCrica. 

Qadfstica 

Ciencia de la conservation 

polftica 

Sfntesis tierra / vida 

Uni dad natural 

Clase 

Individuo filogenCtico 


Fuente : Grehan, 1990d 


Tabla 2. Caracteristicas comparativas del Programa Neozelandes dc Areas Naturales Protegi- 
das (ANP) (Dcpartamento de Conservacidn) y la sfntesis panbiogeogrdfka. Aquf 
‘postmodemismo’ incluyc lo postestructual y la dcconstrucdon. 
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ca se encuentra condicionado por lo quc 
es entendido en el primer lugar de la 
biogeografia como un estudio del espa- 
cio y del tiempo. El espacio / tiempo 
puede ser uno de los aspectos mas acce- 
sibles de la biologia evolutiva, y las difi- 
cultades tradicionales se asientan m is en 
el enfoque que en el tema. 

Croizat (1964) resumio esto en el 
lema: ‘espacio, tiempo, y forma 5 como 
la smtesis biologica. Esta smtesis repre- 
senta un programa de investigacidn, una 
re-lectura de la distribucion geografica 


(Craw & Heads, 1988) . La biogeografia 
puede que no este todavia en el punto 
donde ha de encontrar una ‘solucion 5 
absoluta a la paradoja de Hooker, pero 
su perspectiva (panbio)geogrifica ofre- 
ce un nuevo enfoque al analisis e inter¬ 
pretation del espacio / tiempo. Las ulti¬ 
mas dos decadas de la panbiogeografia 
ilustran su aplicacion y sus alcances po- 
tenciales, pero quedan much as pregun- 
tas desafiantes, tanto en el metodo como 
en la smtesis. La panbiogeografia no es 
una receta. 


Panbiogeografia 

1 Trazo 

Grdfico lineal dibujado sobre un 
mapa para conectar las localidades 
o Sreas de distribucidn. 

2Nodo 

Area o loc alidad donde intersectan 
dos o mas trazos est^ndar 

3 Unea de base 

Homologta espacio / temporal que 
usa un cardcter diagndstico para 
unificar trazos, irrespectivamente 
de su grado de solapamiento 
geografico 

4 Centro de masa 
Concentracidn de la diversidad 
para un taxdn en el espacio 
biogeogrdfico 


Geo / paleogeografia 
Antiguo sector de tierra o mar 


Compuesto geoldgico a travds de 
colisidn, cortadura y/o sutura 


Principales caracteres tectdnicos 
del mar y de las cuencas oceanic as 


Zona de matamorfismos, 
granitizacidn o sedimentacidn 


Teona de graficos 

Arbol de mini mas distancias, red o 
drbol de Steiner 

VSrtice del grdfico con alto valor 
de conectividad 


Punto de Steiner 


Tabla 3. Equivalenda de conceptos en panbiogeografia, geo / paleogeografia y teorfa de 
graficos. 
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ADDENDUM 

El interes en la panbiogeograffa con- 
tinua expandiendose mas alia de las fron- 
teras de Nueva Zelandia desde que se 
publicd esta revision por primera vez en 
1991. Muchos biogeografos han 
inclmdo perspectivas panbiogeograficas 
o han aplicado el metodo de los trazos a 
sus asuntos biogeogrdficos particulares. 
Las aplicaciones de los especialistas se 
complementan con la creciente atencion 
hacia los aspectos tedricos y 
metodologicos por parte de Juan 
Morrone originalmente en Argentina y 
Jorge Llorente en Mexico, mientras que 
ciertas consideraciones historicas estan 
siendo examinadas por Carmine 
Colacino y Mario Zunino en Italia. 

Las contribuciones subsecuentes ha¬ 
cia la panbiogeografia en Nueva Zelandia 
se concentraron en la preparacion y final 
publicacidn en 1999 de la obra 
Panbiogeography: tracking the history of 
Ujb (New York: Oxford University Press, 
[viii] -I- 229 p. + [iii]), por R. C. Craw, 
J. R. Grehan y M. J. Heads. Este es el 
primer libro que se dedica enteramente 
a la panbiogeografia desde la publication 
de las obras originales de Croizat, y de- 
muestra la influencia persistente y activa 
de la panbiogeografia en la ciencia de la 
biogeografia. La panbiogeografia ilustra 
como el estudio de la distribucion geo- 
grafica de plantas y animales contribuye 
directamente al entendimiento de la his- 
toria evolutiva, en capitulos sobre gco- 
logia, ecologia, sistematica, biodiver- 
sidad, conservacion, elaboracion de ma- 
pas biogeograficos y clasificacion. 

Tanto el proyecto panbiogeografico 
de Croizat, desarrollado fuera de los con¬ 
fines de la autoridad institucional tradi¬ 
tional, como su reto a la erudiccion con- 


vencional fueron ignorados por 
evolucionistas y biogeografos prominen- 
tes, incluyendo Daniel Axelrod, 
Stephen Jay Gould, Willi Hennig, Soren 
Lovtrup, Ernst Mayr, Eduardo 
Rapoport, Pfeter Raven, George Gaylord 
Simpson, y Edward O. Wilson, por nom- 
brar unos pocos. Durante las decadas de 
1950 y 1960, Croizat persistio en su 
programa de investigacion en gran me- 
dida sin el apoyo de sus pares. En los 
anos 70 la situacion parccio cambiar con 
la cladfstica vicariante, pero para Croizat 
se hizo aparente que esta corriente no 
aplicaba sus metodos, sino que los con- 
fundia con la teoria sistemitica y los 
modelos historicos tradicionales. 

La visidn aparente entre los 
biogeografos de la vicarianza, de que a 
la panbiogeografia se le hubiese relega- 
do como una curiosidad historica, fue 
desafiada al principio de la decada de los 
80, en principio a traves de las iniciati- 
vas de investigacion de Robin Craw en 
Nueva Zelandia. La generacion consis- 
tente de artfculos de investigacion, capi¬ 
tulos de libros, y la publicacion de revis- 
tas especiales por Craw y sus colegas (a 
menudo afrontando la mds fiera oposi- 
cion institucional) establecieron firme- 
mente las investigaciones de Croizat en 
el centro de los problemas y controver- 
sias biogeogrdficas mas importantes. En 
1993, el XXVm Congreso de la Socie- 
dad Italiana de Biogeografia produjo un 
medallon en honor a Croizat, como re- 
conocimiento de la importancia de su 
obra a la ciencia de la biogeografia. 

La panbiogeografia confronta direc¬ 
tamente el problema de la distribucion 
geografica que por tanto tiempo paso 
desapercibido por la biogeografia y la 
biologia evolutiva. Son demasiados los 
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estudios biogeograficos quc carecen has- 
ta de la ilustracion bdsica de las distribu- 
ciones -sin mencionar mapas biogeo¬ 
graficos actuales. La panbiogeografia 
sobresale como una “escuela” indepen- 
diente de pensamiento biogeografico, y 
establece la metodologia biogeografica 
como una ciencia independiente. Como 
toda metodologia cientffica, la pan¬ 
biogeografia impone ciertas presuncio- 
nes sobre el contenido empirico de la 
biogeografia. Las presunciones (de Craw 
et al ., 1999) de la panbiogeografia in- 
duyen: 

1. Los patrones de distribucion 
constituyen una base de datos empirica 
para el analisis. 

2. Los patrones de distribucion 
proveen informacion sobre donde, cuan- 
do y c6mo evolucionaron las plantas y 
los animales. 

3. El componente espacial y tem¬ 
poral de los patrones de distribucidn 
puede representarse grdficamente. 

4. Las hipdtesis comprobables 
pueden derivarse de la correlation de los 
grilficos de distribucion y las estructuras 
geologicas / geomorfologicas. 

A traves de la aplicacion del metodo 
panbiogeogrdfico, Croizat desarrollo 
muchas visiones nuevas no solo sobre la 
historia biogeografica, sino sobre disci- 
plinas relacionadas, tales como la geolo- 
gia historica. Croizat ofrecio prediccio- 
ncs sobre la estructura geologica de dreas 
como las Americas antes de que tales 
hechos fueran reconocidos por los 
geologos. Mas recientemente, los 
antropologos han comenzado a aceptar 
la posibilidad de una colonization remo- 
ta de America por marineros, que 
involucra pueblos biologicamente diver- 
sos tal como fuera predicho por Croizat 


en sus estudios panbiogeograficos sobre 
la evolucion humana. La corroboracidn 
de estas predicciones demuestra que el 
metodo funciona, independientemente 
de las objeciones filosoficas o retoricas 
emergidas del debate de los cladistas de 
la vicarianza y de los dispersionistas. Es 
este el potencial de la panbiogeografia 
para contribuir con visiones desafiantes 
o fuera de lo comun, que pudiera pro- 
barse como el area mas emocionante y 
promisoria de la investigacidn 
biogeografica. 

Las contribuciones a la ciencia por 
parte de Leon Croizat fueron posibles 
gracias al desinteresado apoyo de su es- 
posa Catalina, quien le sucedio como 
directora del “Jardm Botanico Xerofito” 
desde 1982 hasta su deceso en 1997. 
Con el estatus global de la panbio¬ 
geografia actualmente bien establecido, 
la biblioteca y las obras de Leon Croizat 
deberian mantenerse como un museo 
para el trabajo y la investigacidn, y para 
el estdmulo y motivacion de estudiantes 
de biogeografia. El legado del trabajo de 
Croizat bien pudiera encontrarse en la 
esperanza de los biogeografos de reco- 
nocer la importancia critica de la geo- 
grafia en el entendimiento de la historia 
de la vida. 

Otros volumenes panbiogeogrdficos 
(post-Croizat): 

Craw, IL C. & G. W. Gibbs (eds.). 1984. 
Croizafs panbiogeography and Prindpia 
botanica. Tuatara, 27(1): 75 p. + [i]. 
Craw, IL C. & G. Sermonti (eds.). 1988. 
Spedal issue on panbiogeography. Bsvista 
dt Biokgfia - Biology Forum, 81(4): 457- 
621. 

Matthews, C. (ed). 1990. Bmbiogeography 
spedal issue. New Zealand Journal of 
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Zoology, 16(4): [ii] + i-iv + pp. 471-815 
+ [ix]. 

Revisiones recientes: 

Colacino, C. 1997. Leon Croizat’s 
biogeography and maaoevohition, or... 
“out of nothing, nothing comes”. 
Philippine Scientist , 34: 73-88 

DiAz, M. & R. G6mez. 2000. Le6n Croizat 
y su aporte a las ciencias bioldgicas. 
Croizatia (Coro), 1(1): 7-10. 

Llorente, J.; J. J. Morrone; A. Bueno; 
R, Perez-HernAndez; A. L. Viloria 
& D. Espinosa. 2000. Historia del desa- 
rrollo y la recepcidn de las ideas 
panbiogeograficas de L&m Croizat. Re¬ 
vista de la Academia Colombian# deCien- 
cias ExactaSj Ftsicas y Naturales (Bogo- 
td) (en prensa), 
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Algunas publicaciones adicionales con 
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